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I. METHODE UND MATERIAL 

Die vorliegenden Beobachtungen zum Häutungsverhalten von 
Amphibien gehen aus einer achtjährigen Verhaltensstudie an 
verschiedenen Frosch- und Schwanzlurcharten hervor. Die meisten 
Beobachtungen wurden im Terrarium gemacht. Da man oft erst 
dazukommt, wenn eine Häutung bereits im Gang ist, sind viele 
Protokolle unvollständig. Besonders bei Aga-Kröten liess sich die 
Häutung auf Grund charakteristischer physiologischer Veränderun- 

1 Herrn Prof. Dr. II. IIediger verdanke ich manche Ynivgung, die Be¬ 
schaffung von Literatur sowie die Durchsicht des Manuskripte. 
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gen (s.u.) auf wenige Stunden vorausbestimmen. Zwei Häutungen 
von Aga-Kröten und eine Bufo bufo Häutung wurden von A. Du- 
buis 1 gefilmt. In diesen Fällen kontrollierten wir während einiger 
Tage und Nächte das zu filmende Tier alle zwei Stunden, um auch 
den Anfang der Häutung auf den Film zu bekommen. Die Lauf¬ 
bilder erleichterten das Erfassen der von blossem Auge schwer 
festzuhaltenden Bewegungsabläufe. Typische Stellungen wurden 
fotografiert. 

Zur Verwendung gelangten: 13 vollständige und 10 unvoll¬ 
ständige Häutungsprotokolle von Agakröten (Bufo marinus), 
10 vollständige und 23 unvollständige von Erdkröten (Bufo bufo), 
2 vollständige und 5 unvollständige von Kreuzkröten (Bufo 
calamita), 6 Häutungen von Grasfröschen (Rana temporaria) 
sowie Bruchstücke aus Laubfroschhäutungen (Hyla arborea). Auf 
freier Wildbahn sah ich einzelne Unken (Bombina variegata), 
Wasserfrösche (Rana esculenta) und Erdkröten in Häutung. 
Häutungen von Molchen (Triturus alpestris , T. cristatus , T. taeniatus 
und T. helveticus), Eidechsen (Lacerta agilis , L. viridis , L. muralis 
und Anguis fr agilis) und Schlangen (Natrix n. Helvetica , Coronella 
austriaca) wurden zum Vergleich herangezogen. 1 2 

II. DIE AKTIVE HÄUTUNG BEI FROSCHLURCHEN 

Das Zusammenspiel der an der Häutung beteiligten physiolo¬ 
gischen Vorgänge und des eigentlichen Handlungsablaufes liess 
sich an Aga-Kröten am besten verfolgen, weil sich deren alte Haut 
in der Färbung deutlich von der neuen unterscheidet. Die folgende 
Beschreibung des Häutungsvorganges bezieht sich auf Aga. 

Die ersten äusseren Anzeichen der bevorstehenden Häutung 
sind 4-1 Std. vor dem Einsetzen der Häutungsbewegungen festzu¬ 
stellen. (Als Beginn des HäutungsVerhaltens wird das erste „Kiefer- 
klaffen“ angenommen, s. u.) Um diese Zeit beginnt sich eine 
schleimige Flüssigkeit, die aus den Schleimdrüsen stammt (Smith, 
1954), zwischen die alte und die neue Haut zu ergiessen und trennt 


1 A. Duuuis, Hiel, danke ich für seine geschätzte Mithilfe und für seine 
unermüdliche Geduld beim Filmen der Kröten. 

2 II. U. Schlumpf, Zürich, verdanke ich Iläutungsprotokolle von Molchen, 
Fidechsen und Schlangen. 
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beide voneinander. Die Althaut lässt sieh nun mit einem stumpfen 
Instrument in kleinen Fetzen von der Neuhaut abschaben. Je 
näher die Häutung bevorsteht, desto leichter und in immer grösseren 
Fetzen lässt sich die Althaut von der schnell nasser werdenden 
Neuhaut abheben, bis sie schliesslich kurz vor dem Einsetzen der 
Bewegungen nur noch gleichsam obenauf schwimmt und in einem 



Abb. l. 

Die bei der aktiven Häutung in einem Stück abgestreifte Haut lässt sich unter 
Wasser auf Papier aufspannen. Die Haut der Kopfoberseite trennte sich 
beim Aufspannen. Es handelt sich um eine Haut von Bufo bufo. 

Stück abgezogen werden kann. Die Farbveränderungen, 
die beim Unterfliessen des Schleimes eintreten können, sind 
keine zuverlässigen Indikatoren der bevorstehenden Häutung; 
manche Individuen werden heller, andere matt und dunkel. Ähn¬ 
liche Farbveränderungen treten auch unter Einwirkung von 
Temperatur- und Feuchtigkeitsschwankungen, sowie als Schock¬ 
wirkung auf. Etwa y 2 Std. vor dem Häutungsbeginn teilt sich 
die Alt haut bestimmten „Nähten“ entlang (Abb. 1), nämlich 
auf der Mittellinie von Nacken und Rücken (beim Kopf nicht), 
längs der Bauchmitte, quer über die Brustgegend von Arm zu Arm, 
an den Hinterbeinen (HB) bis zur längsten Zehe und bei den Vor¬ 
derbeinen (VB) bis zum ersten Finger (s. auch Dickeuson, 1931). 

Kurz vor Häutungsbeginn, wenn die Althaut „schwimmt“, 
zeigt die Kröte ein Appetenz verhalt c n , das sie in eine 
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den Häutungsbewegungen und -Stellungen entsprechende Umge¬ 
bung bringt. Tiere, die z. B. in ihrem engen Versteck liegen, kriechen 
auf eine offene Stelle, wo sie in den Bewegungen unbehindert sind. 
Dieses Appetenzverhalten fällt aus, wenn sich die Kröte bereits 
in einer adäquaten Umgebung befindet. Ausserdem nimmt die 
Kröte wenige Minuten vor Häutungsbeginn eine Stelzstellung ein, 



Abb. 2. 

Mit der längsten Zehe wird die Althaut zur Seite herabgezogen. Bei der gleichen 
Bewegung wird auch das Hinterbein von der alten Haut befreit. (Bufo marinus) 

sodass sie nur noch mit den Füssen und Händen, bzw. später mit 
den Unterarmen den Boden berührt. In dieser Stellung erwartet 
sie das Einsetzen der Bewegungen. 

Wenn die Schleimausscheidung ihren Höhepunkt erreicht hat 
und sämtliche Perforationen beendet sind, leitet die Kröte die 
Häutung ein, indem sie einige Male das Maul öffnet— zuerst in 
spitzem Winkel, dann immer weiter. Dabei senkt sie allmählich 
den Kopf und schliesst bei den weiteren Klaffbewegungen die 
Augen. Durch diese Initialbewegungen werden die Hautpartien 
der Maulumgebung an den ins Maul ragenden Hauträndern in den 
Maulwinkeln millimeterweise eingesogen. Wenig später setzen die 
Raffbewegungen der HB, begleitet von einem charakteristischen 
Zehenzittern, ein. Das linke oder rechte HB wird stark adduziert 
und der Fuss dem Ober- und Unterschenkel entlanggleitend zur 
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Perforation auf der Rückenmitte geführt. Diese Bewegung ist auf 
die Rückenmitte „bezogen“, entblösst aber — wenn einige Male 
gleichförmig durchgeführt — gleichsam nebenbei Ober- und 
Unterschenkel von der Althaut. Auf der Rückenmitte hängen die 
Zehen an der Perforationslinie ein —- die längste Zehe wirkt dabei 
als Haken — und ziehen die Rückenhaut — am hinteren Rande der 



Abb. 3. 

Mit den Vorderbeinen wird die Kopfhaut über Augen und Nasenlöcher herab¬ 
gezogen. Der Ellbogen hat die Althaut gesprengt. (Bufo marinus) 


Ohrdrüse entlanggleitend — zur Seite herunter (Abb. 2). Gleich¬ 
zeitig wird auf der handelnden Seite die Lunge ballonartig auf¬ 
getrieben, der Kopf aber der Gegenseite zugewendet, sodass die 
Althaut leicht über die straffgespannte Seite gezogen werden kann. 
Diese Raffbewegungen werden einige Male wiederholt und dann 
durch entsprechende Bewegungen auf der Gegenseite abgelöst. Die 
Ablösung kann mehrere Male erfolgen, und schon nach den ersten 
Raffbewegungen oder erst nach mehreren Ablösungen wird der 
Fuss in einer zweiten Variation stark nach hinten gezogen, sodass 
das Bein ganz von der Althaut befreit wird und dann nur noch im 
Leerlauf zum schon entblössten Rücken geführt, ln einer dritten 
Variation ist die zweite Komponente zwar noch angedeutet; der 
Fuss wird aber dann von hinten nach vorn zur Bauchunterseite 
geführt, wo mit der steifgemachten längsten Zehe die Bauchhaut 
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gelöst und zur übrigen Haut an der Körperseite geschlagen wird. 
Bauch,- Rücken- und HB-Haut liegen nun zu einer Art S c h 1 e p- 
p e zusammengenommen an der Bauchseite. Die Zehenspitzen 
stecken in diesem Stadium meist noch in der Haut. Erst nach 



Abij. 4. 

Bildung der „Schlinge“: Bei den Wischbewegungen wird der Oberarm aus 
der Althaut herausgezogen. (Dufo bufo) 


den HB treten die VB in Aktion. Mit den Händen wird die Haut 
von der Ohrdrüse an nach vorwärts über Augen und Nasenlöcher 
herabgezogen. (Abb. 3). Während Augen und Nasenlöcher von den 
Hautwülsten bedeckt sind, setzt die Kröte zuweilen zu einer Art 
Husten an. Manchmal wird der die Nasenlöcher verklebende 
Schleim seifenblasenartig aufgetriebon (Abb. 4). Die über Augen 
und Nase herabliängenden Hautstücke werden mit den VB — 
ähnlich wie eine Beute — ins Maul gestopft. Darauf holt die 
Kröte mit dem Arm nach hinten aus und zieht mit der Hand unter 
gleichzeitiger Wendung des Kopfes nach der Gegenzeite die über den 
Oberarm i:ach hinten reichende Schleppe nach vorn (Abb. 5) und 
stopft diese zentimeterweise ins Maul hinein. Beim Einholen der 
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Schleppe trennt sich durch die entstehende Spannung die Armhaut 
auf der Perforationslinie und wird gleichsam als Nebenerscheinung 
der ersten Bewegung verkehrt über den Unterarm gezogen (Abb. 4 
und 5), sodass es aussieht, als ob der Arm in einer Schlinge 
liege. Mit der gleichen Bewegung wird die Brusthaut zu dieser 
Schlinge gelegt. Durch besondere seitliche Ausholbewegungen auf 



Abb. 5. 

Beim Einholen der „Schleppe“ wird die Althaut verkehrt über den Unterarm 
gezogen. Der Kopf ist der Gegenseite zugewendet. (Bufo marinus) 

Kopfhöhe wird die Armhaut immer weiter nach vorn gestülpt und 
bleibt zuletzt noch an den Fingerspitzen hängen. Wenn sich darauf 
Kopf und Arm wieder nähern, öffnet sich das Maul automatisch, 
und die Schlinge gelangt abschnittweise ins Maul. In diesem 
Schlinge-Schleppe-Stadium stützt sich die Kröte auf den Unterarm 
und hebt die Finger so gegen das Maul an, dass die Schlinge beim 
Verschlucken ständig gekürzt werden kann. (Abb. 6). Wenn die 
Hand von der Schlinge frei geworden ist, schiebt die Kröte die 
Schleppe ähnlich wie ein Beutestück vollends ins Maul hinein. 
Schlinge und Schleppe werden ausser durch die Raffbewegungen 
der VB durch eine Art Saugen, das bei jeder Klaffbewegung wirkt, 
ins Maul befördert. Die zuletzt noch heraus hängenden Hautstücke 
schleudert die Kröte durch Unterschieben und Zurückschnellen 
der Zunge wie eine Beute ins Maul. Zwischen den einzelnen YB- 
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Bewegungen können auch die HB in ihrem Aktionsbereich noch 
ergänzende Raffbewegungen ausführen. Nachdem der letzte 
Hautrest im Maul verschwunden ist, behält die Kröte die Stelz¬ 
stellung noch mehr oder weniger lange bei. Kieferklaffen (Abb. 10) 
und die auch während der Häutung ständig wiederkehrende 
Retractio bulbi können noch gegen eine Stunde lang andauern, 



Abb. 6. 

Kreuzkröte: die rechte Hand ist frei; von der linken wird die noch an den 
Fingerspitzen befestigte „Schlinge“ ins Maul gesogen. Die über den Oberarm 
nach hinten reichende „Schleppe“ ist deutlich sichtbar. 


allmählich an Frequenz und Intensität abnehmend. Wenn Beute¬ 
oder Feindreize ausbleiben, verhält sich die Kröte noch einige 
Stunden relativ passiv. Eine reibungslos verlaufende Häutung 
dauert von der ersten Raffbewegung bis zum Verschwinden der 
Schleppe 5-20 Minuten; das Mittel hegt etwa bei 10 Minuten. 

Aga-Kröten streifen mit der Althaut zusammen die Haut¬ 
dornen ab. An deren Stelle verbleiben weiche Höcker, die im Laufe 
der nächsten Tage verhärten. Die ausgeschiedene Flüssigkeit wird 
von der Haut wieder aufgenommen. Bei Aga-Kröten lässt sich 
die Häutung nach dem schleimigen Glanz der Neuhaut, sowie 
nach dem Zustand der Hautdornen ziemlich genau rückdatieren. 

Die Hautwülste sind zäh; sie reissen bei einer störungsfrei 
verlaufenden Häutung nicht. Im Schlinge-Schleppe-Stadium kann 
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man einer Kröte die Althaut in einem Stück abnehmen, wenn man 
den schon verschluckten Teil aus dem Magen heraufzieht. Die 
Haut lässt sich unter Wasser entfalten und auf einem Papier 
ausbreiten. (Abb. 1.) 

Das Häutungsverhalten sämtlicher beobachteter Froschlurch¬ 
arten weicht nur wenig vom beschriebenen Beispiel ab. Frösche 
und männliche Erdkröten, deren HB etwas länger sind als die der 
Krötenweibchen, greifen bei den Raffbewegungen der HB mit den 
Zehen über die Parotisdrüse hinaus und raffen auch einen Teil 
der Kopfhaut mit den HB herunter. Statt dem hinteren Rand 
der Ohrdrüse entlang, führen sie den Fuss dem Oberarm nach 
hinunter. Manche Bufo bufo Männchen raffen die Haut nicht mit 
den Zehen, sondern mit dem Fussrücken. Nach Dickerson gilt 
das Verhalten, das er für Bufo americanus beschreibt, auch für die 
übrigen Arten Nordamerikas. Dickersons Beschreibung weicht 
allerdings insofern von meinen Beobachtungen ab, als er dem Saugen 
beim Fressakt das Hauptgewicht zulegt und in den hochdifferenzier¬ 
ten Raffbewegungen ein blosses Abreiben der Haut von den Beinen 
sieht. 

Bei allen drei beobachteten Krötenarten ist die neue Haut 
heller und die Zeichnung deutlicher als die alte. Bei einer Aga 
waren die HB und die Fleckenreihen auf dem Rücken nach der 
Häutung jeweils kreideweiss. Wasserfrösche, die im Frühjahr 
dunkelbraun oder schwärzlich aus dem Winterquartier kommen, 
sind nach der ersten Häutung leuchtend hellgrün. 

Die Kröten häuten sich im Terrarium durchschnittlich alle 
2-3 Wochen. Die Wiederkehr der Häutung hängt zeitlich von der 
Nahrungsaufnahme ab; Kröten häuten sich aber auch, wenn 
zwischen zwei Häutungen nicht gefüttert wird. Aga-Kröten hielten 
bei regelmässiger Fütterung während einiger Monate einen Häu¬ 
tungszyklus von 14 Tagen ein. Im Gegensatz zum eigentlichen 
Häutungsverhalten dürfte der Häutungszyklus im Terrarium von 
dem auf freier Wildbahn abweichen. 

Häutungen im Wasser können in verschiedener 
Hinsicht unvollständig ausfallen. Grasfrösche ziehen sich im 
Aquarium mit den normalen Raffbewegungen die Haut vom 
Rücken, während sie mit aufgeblähten Lungen an der Wasser¬ 
oberfläche treiben, unterlassen es aber oft, Schlinge und Schleppe 
einzuziehen, sondern streifen sie in den nächsten Stunden beim 
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Umherschwimmen von den Mundwinkeln ab. Vielleicht wird die 
ohnehin sehr dünne Froschhaut unter Wasser nicht immer als 
körperhaft wahrgenommen und löst deshalb den Schlingeakt nicht 
aus. Auch Wasserfrösche unterlassen es auf freier Wildbahn zu¬ 
weilen, die Haut zu fressen. Man findet dann an den Tummelplätzen 
„Froschhemden“. Andere Individuen sah ich die Haut verschlingen. 
Während den unter Wasser nur in Initien erfolgenden Klaffbewe- 
gungen wird die Haut unter Mithilfe der Hände eingesogen. 
Frösche, die die Lungen nicht prall füllen, häuten sich am Grund 
und nehmen wie auf dem Land die Stelzstellung ein. Das Abstreifen 
der Haut geht im Wasser müheloser vor sich als auf dem Land. 
Schlumpf sah auch Hyla arborea an der Wasseroberfläche treibend 
häuten. Nach Grimm (1952) führt der aufs Wasserleben speziali¬ 
sierte Krallenfrosch, Xenopus laevis, während der Häutung 
Schaukelbewegungen aus, bei denen er sich dicht über dem Boden 
vor- und rückwärts schiebt oder über die ganze Aquarienlänge 
rückwärts schwimmt. Beim Abstreifen der Althaut vom Kopf 
helfen die HB mit. Die Haut wird verschlungen. Nach Rüssel 
(1955) reisst der Krallenfrosch die Hautfetzen durch Vorschnellen 
beider HB ab. 

Jungfer (1954) gibt an, dass die verschlungene Haut unverdaut 
wieder abgehe. Einige Krötenexkremente, die meine Kröten mit 
Vorliebe ins Wasserbecken legten, enthielten farblose Hüllen, in 
denen die bei der Verdauung in Segmente zerfallenen Mehiwurm- 
panzer verpackt waren. Ob es sich bei diesen Hüllen um Häute 
handelte, konnte nicht festgestellt werden. In den übrigen unter¬ 
suchten Exkrementen fehlte jede Spur von Hautresten. 


III. DIE PASSIVE HÄUTUNG BEI FROSCH LURCHEN 

Bei Grasfrosch und Erdkröte löst sich die Haut unter Wasser 
manchmal fetzenweise ab, ohne dass das Häutungsverhalten ein¬ 
setzt. Der physiologische Teil der Häutung 
läuft ab, der Verhaltensanteil dagegen nicht. 
Beim Grasfrosch sah ich die Fetzenhäutung vor allem 
in Uberwinterungsbehältern bei Temperaturen zwischen 0° und 
0° C. Das Häutungsverhalten scheint bei sehr niederen Tempera¬ 
turen auszufallen, während die physiologische Ablösung der Haut 
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und die Perforation der „Nähte“ stattfinden. Die aufs Landleben 
spezialisierten Erdkröten häuten sich unter Wasser wahrscheinlich 
überhaupt nicht aktiv. Auch auf der Laichplatzwanderung findet 
man viele Erdkröten in Fetzenhäutung. Wohl bei allen Tieren stellt 
sich nach dem Verlassen der Winterquartiere der physiologische 
Teil der Häutung ein; das eigentliche Häutungsverhalten dagegen 
wird durch das bei Bufo bufo stark ausgeprägte Dominieren des 
Fortpflanzungsinstinktes gehemmt. Die wandernden Kröten streifen 
die losgelöste und normalperforierte Althaut an Gras und dergl. ab. 
Im Terrarium trocknet die Althaut bei fehlender Bewegungs¬ 
freiheit wieder fest, sobald die Flüssigkeit wieder in den Körper 
aufgenommen wird. Der physiologische Häutungsprozess wird 
wahrscheinlich von der Hypophyse angeregt. Nach Scharrer 
(1934) trat bei Hypophysen- und Mittelhirnexstirpationen eine 
vermehrte Verhornung der Epidermis ein. Die verhornten Lagen 
blieben liegen und verliehen den Kröten ein borkiges Aussehen. 


IV. VERGLEICHE MIT DEM HÄUTUNGSVERHALTEN 
VON MOLCHEN, EIDECHSEN UND SCHLANGEN. 

Die einheimischen Molche häuten sich im Wasser anfangs 
etwa alle 3-4 Tage (Freytag, 1954). Bei den aufs Wasserleben 
spezialisierten Molchen geht die Häutung — im Gegensatz zu den 
Froschlurchen — im Wasser vollständiger vor sich als auf dem 
Trockenen. Sie bilden keine Perforationslinien aus, 
sondern bringen die Haut an den Maulrändern durch Wischen an 
der Unterlage zum Platzen. Die Bewegungen gleichen denen, die 
beim Abwischen des Maules nach der Nahrungsaufnahme oder 
nach dem Verschlingen der Haut ausgeführt werden. Die Alt haut 
legt sich dabei — wie bei den Eidechsen und Schlangen — auf der 
Kopfober- und - Unterseite visierartig zurück und wird dann in 
einem Stück abgestreift und umgestülpt. An Stelle der starren 
Instinktbewegungen im Häutungsverhalten der Froschlurche tritt 
bei den Molchen eine ausgeprägte Bezugnahme auf die l mwelt. 
Der häutende Molch sucht gerichtet nach Gegenständen, denen 
entlangstreichend er die Haut nach hinten schieben kann. Bei 
Aquarientieren lässt sich eine gute Raumeinsicht fest st eilen. Nach 
Schlumpf bevorzugte z. B. ein Kammolchmännchen den Engpass 
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Abb. 7. 

Trilurus taeniatus -Weibchen schiebt den Hautring über die Hinterbeine 



Abb. 8. 

Das Streifenmolcli-Weibchen erfasst mit dem Maul den Hautring, der die 
Hinterbeine passiert hat, 






ZUM HÄUTUNGSVERHALTEN VON AMPHIBIEN 


805 


zwischen einer Pflanze, dem Boden und der Aquariumscheibe und 
kehrte im Verlauf der Häutung mehrere Male zu dieser Stelle zurück. 
Die Häutungsbewegungen selbst bestehen aus undifferenzierten 
Körperverrenkungen; der Molch kreist oft um sich selbst und 
streicht dem Boden entlang. Wenn der Hautring die Vorder- und 
dann die Hinterbeine passiert, werden die betreffenden Extremi¬ 
täten eng an den Körper gelegt, und die Haut wird an Gegenständen 
darübergestreift. Nur wenige Male beobachteten wir, dass der 
Molch mit dem Fuss die Haut vom gleichseitigen Arm streifte. 
Besonders bei Häutungen auf dem Trockenen und bei Mangel an 
Gegenständen, an denen die Haut abgestreift werden könnte, 
führt der Molch stemmende Bewegungen mit den engangelegten 
HB aus, bläht den Bauch auf und versucht so unter ständigen 
Verrenkungen die Haut über die Gliedmassen zu schieben (Abb. 7). 
Manche Individuen krümmen sich zurück, sobald der Hautring 
die HB passiert hat, nehmen die Haut ins Maul und ziehen sie 
vollends vom Schwanz, um sie dann zu verschlingen (Abb. 8). 
Wenn die Haut noch zuweit vorn sitzt, dreht sich der Molch 
vergeblich im Kreise, sie zu erfassen (Schlumpf). Andere Tiere 
streifen solange umher bis die Haut von der Schwanzspitze abfälit, 
wenden sich nach der Stelle um, suchen nach der Haut und fressen 
sie dann. Dritte Individuen lassen die Haut am Boden liegen oder 
in den Pflanzen hängen. Auch auf freier Wildbahn findet man solche 
ungefressenen „Molchhemden“. Nach dem Fressen der Haut wird 
das Maul durch seitliche Reibbewegungen am Boden von anhaften¬ 
den Schmutzteilchen gereinigt. Das gleiche geschieht bei den 
Froschlurchen mit Wischbewegungen der Hände. 

Nach dem Verschlingen der Haut an Land öffnet der Molch 
meistens noch verschiedene Male das Maul (Abb. 9). Auch die 
Froschlurche klaffen nach dem Fressen der Haut oder einer Beute 
häufig mit den Kiefern, und es ist damit das schon erwähnte Saugen 
verbunden Abb. 10). Anders als bei den Molchen unterscheidet 
sich dieses Kieferklaffen deutlich vom selten beobachteten 
Gähnen (Abb. 11). Bei den Klaffbewegungen trennen sich die 
Kiefer nur in sehr spitzem Winkel, der Kopf bleibt in Normallage 
oder wird gesenkt, und die Augen können offen bleiben. Beim 
Gähnen dagegen öffnet die Kröte das Maul sehr weit, sehliesst 
immer die Augen, hebt den Kopf an und biegt den Rücken krampf¬ 
haft durch. Der Molch zeigt in der Situation, in der die Kröte nur 


806 


H. HEUSSER 



Abb. 9. 

Das Molchweibchen öffnet das Maul nach dem Verschlingen der Haut. 



Abb. 10. 

Krdkröte klafft mit dem Maul nach beendeter Häutung. 
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mit dem Kiefer klafft eine Stellung, die eher dem Gähnen gleicht, 
denn er öffnet das Maul weit und hebt den Kopf deutlich. Eidech¬ 
sen und Schlangen klaffen mit den Kiefern nach der Nahrungsauf¬ 
nahme. Die Eidechsen lecken dabei mit der Zunge die Maulränder 
ab; die Schlangen bringen mit dem manchmal unsymmetrisch 
erfolgenden Klaffen die Kieferstellung wieder in Ordnung. Es 



Abb. ll. 

Gähnende Kreuzkröte. 


fragt sich, ob zwischen dem Klaffen und Gähnen der Forschlurche, 
der Mittelstellung der Molche und den Kieferverrenkungen der 
Schlangen, Reaktionen, die in verschiedenen Situationen, oder 
wenn in der gleichen Situation, mit verschieden Funktionen auf- 
treten, homologe Zusammenhänge bestehen. 

Eidechsen verhalten sich bei der Häutung ähnlich wie 
Molche; die Haut wird an Gegenständen der Umgebung abgestreift. 
Das Vorkommen von Perforationen scheint nach den Beobachtun¬ 
gen von Schlumpf und mir artbedingt verschieden zu sein. Nach 
Terrarienbeobachtungen und Hautfunden im Freien häutet sich 
Lacerta agilis fetzenweise und ohne besondere Perforationen. 
Meist wird die Haut bis zum hinteren Drittel an den Seiten zerrissen: 
Rücken und Bauchhaut bleiben ganz. Audi Fkommhold (1954) 
schreibt, dass die Zauneidechse ihre alte Haut fetzenweise zwischen 
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Steinen abstreife. Bei Lacerta viridis und L. muralis bilden sich Per¬ 
forationen über dem Nacken, den Kopfschildern entlang, längs der 
Rückenmitte und über der Schwanzwurzel. Die Kopfhaut wird wie 
bei den Molchen durch Reiben an Gegenständen vorn aufgerissen 
und wie ein Visier rückwärts geklappt; die in der Mitte getrennte 
Rückenhaut kommt beim Umherstreifen an die Seiten zu liegen. 
Der Schwanz wird ringweise, die Beine in Schuppen und Fetzen 
abgehäutet (Schlumpf). Eidechsen fressen die Haut nicht. Blind¬ 
schleichen häuten sich oft unter der Erde. Die Haut wird 
beim Kriechen nach hinten gestreift und in Form eines Ringes 
liegengelassen. 

Auch Schlangen sind bei der Häutung ganz von der 
Umgebung abhängig. In ungeeignet eingerichteten 
Terrarien können sie die Haut mangels passender Gegenstände nur 
unvollständig abstreifen und nehmen Schaden. Bei den Schlangen 
ergiesst sich die trübe Flüssigkeit schon Tage vor der Häutung 
zwischen die beiden Häute und verursacht die bekannte Trübung 
des Auges. Die Flüssigkeit wird aber — anders als bei den Amphi¬ 
bien — schon vor der Häutung wieder in den Körper aufgenom¬ 
men, sodass die eigentliche Häutung trocken erfolgt. Im Gegensatz 
zu den Amphibien häuten sich bei den Schlangen auch die Augen. 

Im Vergleich zu den Molchen, Eidechsen 
und Schlangen nehmen die Froschlurche 
im Häutungsverhalten eine Sonderstellung 
ein. Während jene die alte Haut mit relativ wenig differenzierten 
Verrenkungen und in völliger Abhängigkeit von der Umgebung 
abstreifen, häuten sich die Froschlurche mit hochspezialisierten 
Bewegungskoordinationen in einem feinen Zusammenspiel mit der 
physiologischen Spezialisation der Perforationen und unabhängig 
von der Umgebung, d. h. letztere kann höchstens negativ in Er¬ 
scheinung treten. Das Häutungsverhalten der Froschlurche kann 
deshalb auch im Terrarium in seinem natürlichen Ablauf beobachtet 
werden, was für Molche, Eidechsen und Schlangen nur bedingt 
gilt. 

Bei den Häutungsbewegungen der Froschlurche handelt es 
sich um Instinkt handlungen zusammengesetzt 
aus einer I n s t i n k t b e w e g u n g und einer va¬ 
riablen Taxis im Sinne Lorenz’ (1937 a, b). Es stellte 
sich die Frage, inwiefern diese Bewegungskoordinationen der 
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Häutung für taxonomisehe Vergleiche zwischen verschiedenen 
Arten verwendbar sind. Heinroth (1929) sammelte Bewegungs¬ 
weisen, die bei den verschiedensten Wirbeltiergattungen in nahezu 
unveränderter Form auftreten. Es handelt sich dabei um solche 
Bewegungen, die auf das Subjekt selbst bezogen sind, wie kratzen, 
gähnen, sich putzen, sich strecken usw. Das Häutungsverhalten 
der Froschlurche besteht — abgesehen vom Appetenzverhalten 
— aus solchen auf das Subjekt bezogenen Bewegungsabläufen. 
Bei allen beobachteten Arten stimmen die Bewegungen bis 
in die Einzelheiten überein und sind deshalb für taxo- 
nomische Vergleiche ungeeignet. Auf das 
Subjekt bezogene Verhaltensweisen sind 
konservativer als auf Art genossen bezo¬ 
gene. Die sozialen Instinkthandlungen der gleichen Arten 
erweisen sich vergleichsweise als stärker variierend: 

Bei der Paarung haben Unke und Knoblauchkröte (Pelobates 
fuscus) Hüftumklammerung, während Frösche und Kröten die 
Achselstellung einnehmen. Das Unkenweibchen löst die Sperma¬ 
abgabe des Männchens durch das Ausstrecken der HB aus, der 
Laubfrosch allein mit dem Durchbiegen des Rückens (Eibl-Eibes- 
Feldt, 1952); die Erdkröte streckt zwar die HB aus; aus¬ 
lösend wirkt aber auch hier nur das Durchbiegen des Rückens 
(Heusser, im Druck). Die Endhandlungen der Männchen weisen 
ebenfalls Verschiedenheiten auf. Das Unkenmännchen krümmt die 
hintere Körperpartie hoch (Birkenmeier, 1954), das Kröten¬ 
männchen nimmt eine damit kaum vergleichbare ,, Korbstellung“ 
ein (Eibl), während das Laubfroschmännchen nur die HB nach 
hinten rutschen lässt. Zwischen den subjektbezogenen und den 
sozialen Handlungen stehen Verhaltensweisen, die auf Objekte 
der Umgebung bezogen sind. Unter den Froschlurchen gibt es 
solche, die mit den VB graben (Bufo calamita), solche, die mit 
den HB graben, es gibt Grabspezialisten (Peloabtes fuscus) und 
Arten, die sehr wenig graben (Hyla arborea). Die subjektbezogene 
Komponente des Schlafens, die eigentliche Schläfst eihing, ist bei 
allen beobachteten Arten gleich: die Extremitäten werden addu- 
ziert, der Kopf auf die VB gesenkt und die Augen geschlossen. 
Die von der Umwelt abhängige Komponente dagegen variiert : 
Der Laubfrosch steigt zum Schlafen in die Höhe, Kröten suchen 
ein Versteck auf, Pelobates fuscus gräbt sich eine Höhle und der 
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Grasfrosch kann unter Wasser schlafen. Auch auf Beutetiere oder 
Feinde bezogene Handlungen variieren. Kröten und Frösche 
fangen die Beute mit der Zunge, den Unken ist die Zunge fest¬ 
gewachsen. Beim Fliehen springen die Frösche und der langbeinige 
Bujo viridis, die Kreuzkröte rennt und die Knoblauchkröte gräbt 
sich ein (König, 1942). 


V. BEZIEHUNGEN DES HÄUTUNGSVERHALTENS 
ZU ANDERN FUNKTIONSKREISEN 

Verschiedene Hauptinstinkte können sich 
der gleichen Bewegungen bedienen. Hinde 
(1953) zeigte an Parus major, dass man sich die TiNBERGENSchen 
Instinkthierarchien eng ineinander verschränkt vorstellen muss. 
Im Häutungsverhalten der Froschlurche kommen keine „neuen“ 
Bewegungen vor. Die Häutungsbewegungen sind 
von andern Funktionskreisen „übernommen“ 
und mehr oder weniger stark ritualisiert. (H. Kuczka teilte mir nach 
Abschluss des Manuskriptes mit, dass er diese Annahme für zu wenig 
begründet halte, welcher Ansicht ich mich insofern anschliesse, als 
ich im ,,Übernehmen” keine entwicklungsgeschichtliche Erklärung 
sehe sondern nur die Beschreibung für die äussere Erscheinung, 
wonach die Häutungsbewegungen als ritualisierte Wischbewegun¬ 
gen erkennbar sind). Die Raffbewegungen sind als ritualisierte 
Wischbewegungen aufzufassen, wie sie ausgeführt werden, wenn 
sich z. B. ein Insekt auf die Haut niedergelassen hat. Die Bewegun¬ 
gen, die beim Verschlingen der Haut ausgeführt werden, gleichen 
denen des Beuteverhaltens. Es ist unter diesen Umständen vorerst 
noch unentschieden, ob das Häutungs verhalten als autonomer 
Hauptinstinkt mit einer eigenen Häutungsstimmung aufzufassen 
ist oder ob sich die Häutung zuerst unter dem Hauptinstinkt 
der Wischbewegungen (die der Körperpflege und in gewissen Sinne 
auch der Feindvermeidung dienen) vollzieht und dann quasi in den 
Funktionskreis der Nahrungsaufnahme mit der dazugehörenden 
Stimmung einmündet. Für die Beantwortung dieser Frage ist es 
aufschlussreich, die Häutungsbewegungen mit den ausserhalb der 
Häutung vorkornrnenden Wischbewegungen und Fressbewegungen 
zu vergleichen, sowie die Beziehungen des Häutungsverhaltens, 
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des Wisch-und des Beute Verhaltens zu andern Funktionskreisen 
zu untersuchen. 

Die Wischbewegungen ausserhalb des Häu¬ 
tungsverhaltens werden durch äussere Reize, z. B. durch 
Schmutz oder durch Insekten, die sich auf der Körperoberfläche 
niedergelassen haben, ausgelöst. Beim Laubfrosch gehört die 
Reinigung der Körperoberfläche zum Appetenzverhalten des 
Schlafes. 

Jedem Arm und Bein kommt ein bestimmter Sektor der 
Körperoberfläche zu, der sich ermitteln lässt, indem man eine 
Kröte z. B. mit einer Feder an der ganzen Körperoberfläche kitzelt. 
Die VB übernehmen das Wischen wenn die Kopfoberseite (Augen, 
Nase) und die Kieferränder gereizt werden; der Bereich jedes Armes 
reicht dabei bis zur Kopf mitte. Gleichzeitige Wischbewegungen 
der VB über die Nasenlöcher sah ich nur bei Kreuzkröten in grosser 
Erregung, wenn eine gerochene Beute die das Schnappen auslösen¬ 
den Bewegungsreize nicht setzte. Die HB bestreichen den Rücken 
bis zur Mitte, die Seiten bis zur Ohrdrüse, den Arm und die Bauch¬ 
unterseite bis zur Mitte. Reizt man die HB selbst, so werden 
beide gleichzeitig nach hinten ausgestreckt und aneinander gerieben. 
Simultanes Wischen der HB auf dem Rücken liess sich nur bei 
erregten Kröten durch Kitzeln auf der Rückenmitte auslösen. Die 
Bewegungen werden hastig ausgeführt; die HB-Wischer an Rücken, 
Seite und Bauch sind von einer wirkungsvollen Schleuderbewegung 
gefolgt, mit der der Fremdkörper entfernt wird. Beim verpaarten 
Männchen spielt dieses Wegschleudern eine wichtige Rolle beim 
Fernhalten anderer Männchen. Durch das Ansetzen eines Maikäfers 
oder durch Kitzeln mit einer Feder lassen sich sämtliche Wisch¬ 
bewegungen nach Belieben auslösen. Die ersten Bewegungen sind 
noch wenig intensiv; bei den ersten Reizen reagiert die Kröte 
noch gar nicht. Bei anhaltender Reizung erwacht aber das Wischen 
allmählich und steigert sich zu einer Art Ekstase. Das Tier rennt 
ständig wischend (und dies auch an Stellen, die nicht berührt 
wurden) im Terrarium umher. Eine Kröte, die einem Ameisenhaufen 
zu nahe gekommen war, führte einen ähnlichen Tanz auf, wie man 
ihn auch beim Menschen in der gleichen Situation beobachten 
kann. Eine durch Kitzeln in Panik versetzte Kröte kann innerhalb 
der nächsten halben Stunde durch die blosse Annäherung der 
Feder zu einem neuen Ausbruch der Wischbewegungen veran- 
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lasst werden, ohne dass die Kröte neuerdings berührt werden müsste. 
Während der „ W i s c h e k s t a s e “ kann sich die Erregung 
soweit steigern, dass die Rückenhaut durch Ausscheidungen der 
Giftdrüsen nass wird, was sonst nur bei stark misshandelten 
Wildfängen, kaum mehr aber bei zahmen Terrarientieren auftritt. 
Möglicherweise ist diese Giftabsonderung eine Verteidigung gegen 
Insektenbefall. Es kann auch in Erwägung gezogen werden, dass 
diese Panikstimmung gegenüber Insekten in Zusammenhang steht 
mit dem Befall durch die Krötenfliege Lucilia bufonivora Mon., die 
ihre Eier in die Nasenlöcher der Kröten legt und deren Larven die 
Kröten von innen her aushöhlen (Jungfer, 1954). 

Kuczka (1956) untersuchte die Wischhandlung der Erdkröte 
und erzielte bei rhythmischer Reizung einer Hautstelle mit einer 
Borste schon nach 3-4 Reizen die maximale Reaktionsbereitschaft, 
die daraufhin ständig absank. Bei meinen Kröten setzte die erste 
Wischbewegung oft erst nach 10 und mehr Reizen ein, worauf 
sich dann die Reaktionsbereitschaft in der beschriebenen Art 
stetig steigerte. Statt einer Bereitschaftsabnahme trat eine deutliche 
Sensibilisierung für spätere Reizungen ein. Die widersprechenden 
Ergebnisse sind vielleicht auf die verschiedenen Versuchsumstände 
zurückzuführen. Kuczka setzte seine Versuchstiere in einen relativ 
dunkeln Kasten und reizte in festgelegtem Rhythmus und bestimmter 
Reizstärke die Tiere in engbegrenzten Zonen, während ich zur 
Ermittlung der jedem Bein zukommenden Hautzone nur gelegent¬ 
lich und nicht planmässig reizte, wobei die Kröten im Terrarium 
blieben oder auf einen Tisch gesetzt wurden, sodass durch optische 
Eindrücke und unsystematische Reizung verschiedener Zonen ev. 
eine Reizsummierung zustande kam. Spezielle Versuche zur 
Erschöpfung der Reaktionsbereitschaft machte ich nicht. Nach 
Kuczka handelt es sich auch bei der gewöhnlichen Wischbewegung 
nicht um einen Reflex; sondern um eine aus Erbkoordination 
und variabler Taxis zusammengesetzte Instinkthandlung. Ein 
ähnliches Erwachen und zu ekstatischer Intensität sich steigerndes 
Verhalten kann bei der Bäumreaktion beobachtet werden. 
Wenn man eine Kröte leicht auf die Nase stupft, senkt sie zuerst 
nur den Kopf, nimmt dann aber die bekannte Bäumstellung ein 
und schnellt schliesslich mit dem Kopf dem stupfenden Objekt 
entgegen (Hinsciie, 1923). Bei weiterer Reizung ist zur Auslösung 
der vollintensiven Reaktion nur noch die Annäherung eines Gegen- 
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Standes nötig. Durch gleichzeitiges Kitzeln und Nasenstupfen 
lässt sich ein wahrer Bewegungssturm auslösen. Die 
Überempfindlichkeit bleibt noch einige Zeit erhalten. Später muss 
die Handlung von neuem geweckt werden. 

Dickerson beschreibt noch eine andere Anwendung der Wisch¬ 
bewegungen bei Bufo americanus und andern Arten im Süden von 
Nordamerika, die ich bei einheimischen Froschlurchen noch nicht 
beobachtet habe. Wenn eine Kröte vom Trockenen ins Wasser 
kommt, befeuchtet sie sich die Körperoberfläche, indem sie mit 
den VB Wischbewegungen über die Kopfoberseite und die Augen 
ausführt. Darauf wischt sie — im seichten Wasser sitzend — mit 
beiden HB gleichzeitig über den Rücken und reibt schliess¬ 
lich noch die ausgestreckten HB —- ähnlich wie eine Fliege — 
aneinander. 

Kuczka (1956) sah am Kopf gereizte Kröten auch mit den HB 
Wischen. Wischbewegungen können auch als Übersprung¬ 
bewegungen in andern Funktionskreisen auftreten. Kröten¬ 
männchen, die auf einem nicht paarungsbereiten Weibchen sitzen, 
wischen sich mit den HB zuweilen intensiv an der Ohrdrüse oder 
wischen am Bauch des Weibschens. Diese Übersprungbewegungen 
werden dadurch veranlasst, dass die eim Ablaufen einer Instinkt¬ 
handlung erwarteten Reize nicht adäquat sind (Bastock, 

Morris und Moynihan, 1954). Einzelne Wischbewegungen 
treten auch bei geruchlicher Beutewahrnehmung im Über¬ 
sprung auf, wenn die optischen Bewegungsreize, die das Zu¬ 
schnappen auslösen sollten, ausbleiben (Heusser, 1958). Eibl- 
Eibesfeldt (1951) sah Erdkröten Wischbewegungen ausführen, 
wenn sie ein sehr grosses Beutestück nur mit Mühe verschlingen 
konnten. Es handelt sich dabei vielleicht um die beim 

Krallenfrosch normalerweise auftretenden Hilfsbewegungen der 
Hinterbeine beim Fressen, welche hier aber eher den Charakter 
von Übersprungbewegungen haben, die durch einen Konflikt 
zwischen Verschlingen und Ausspucken oder Flucht Zustande¬ 
kommen. 

Ein Vergleich des Wischverhaltens mit dem Häutungsverhalten 
zeigt, dass bei der Häutung nicht alle „vorhandenen“ Wischbe¬ 
wegungen zur Anwendung kommen. Das gleichzeitige Wischen der 
HB auf dem Rücken tritt bei der Häutung nicht auf (ausser bei 
Xenopus laevis). Ebenso fehlen die an eine Fliege erinnernden Reib- 
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bewegungen der ausgestreckten HB. Bei den Raffbewegungen der 
HB fehlt die für das übliche Wischen kennzeichnende Komponente 
des Wegschleuderns. Dafür hat sich das Einhängen der längsten 
Zehe bei der Rückenperforation ausgebildet. Das Hinaufführen 
der HB zur Rückennaht ist so modifiziert, dass der Fuss beim 
Vorbeistreichen Ober- und Unterschenkel von der Althaut befreit. 
Die Wischbewegung am Bauch sind derart ritualisiert, dass an 
Stelle der Schleuderkomponente das Abstechen der Bauchhaut 
mit der steifgemachten längsten Zehe tritt. Sämtliche Raffbewegun- 
gen werden nicht hastig wie die Wischer, sondern betont langsam 
und „gespreizt“ ausgeführt. Die Sektoren der Körperoberfläche, 
die den einzelnen Raffbewegungen zukommen sind die gleichen 
wie bei den Wischbewegungen. 

Ausser diesen Modifikationen der Häutungsbewegungen spre¬ 
chen ncch andere Tatsachen dafür, dass die Häutung als 
einem autonomen Hauptinstinkt zugehörig 
betrachtet werden muss. Im Gegensatz zum Wischen, das 
durch äussere Reize ausgelöst wird, ist das Häutungsverhalten 
auch durch innere Faktoren aktiviert. Innere und äussere 
Reize ergänzen sich. Auf dem Höhepunkt des phy¬ 
siologischen Trennungsprozesses wird die Althaut wahrscheinlich 
als „.nicht mehr dazu gehörig“, als Fremdkörper wahrgenommen. 
Dass die der Neuhaut aufliegende Althaut wahrgenommen wird, 
kann man daraus schliessen, dass Hautfetzen, die bei Störungen 
liegengeblieben sind, mit bezogenen Wischbewegungen als Fremd¬ 
körper entfernt werden. Wenn die Schleppe mit dem HB verwickelt 
wird, löst dies ständig neue Wischbewegungen aus. Hautfetzen am 
Arm werden mit Wischbewegungen der HB entfernt usw. Während 
der Häutung ist die Wahrnehmung der Althaut aber offenbar 
nicht von der „Ekelstimmung“ begleitet wie die Wahrnehmung 
eines andern Fremdkörpers; die Schleuderkomponente fehlt und 
die Bewegungen sind nicht Hastig. 

Anderseits werden die Raffbewegungen auch durch innere 
Faktoren ausgelöst. Man hat den Eindruck, dass die Kröte für 
eine Häutung nur eine begrenzte Anzahl Bewegungen zur Verfügung 
hat, die aber ablaufen müssen, etwa im Sinne der Hypothese 
Lorenz’ (1937 a), b), 1950) von der aktionsspezifischen 
K r r e g u n g s in e n g e oder im Sinne des Triebmodells von 
Brecht (1952). 
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Kröten, die besonders schnell mit der Häutung beendet sind, 
machen regelmässig noch einige Raffbewegungen im 
Leerlauf, wenn die Althaut bereits verschlungen ist. Tiere 
dagegen, deren Häutung durch ungünstige Umstände verzögert 
wird, werden kaum mehr fertig; in einzelnen Fällen konnte die 
Häutung nicht zu Ende geführt werden. Für die Hypothese eines 
bestimmten Erregungsquantums, das verbraucht werden muss, 
spricht auch die Beobachtung, dass eine Kröte, der vor dem 
Einsetzen der Bewegungen eine Seite von der Althaut entblösst 
wurde, auf dieser Seite dennoch Raffbewegungen im Leerlauf 
ausführte. Das schnelle Absinken der eine Instinkthandlung aus¬ 
lösenden Reizkurve ist nach Tinbergen (1940) eine geeignete 
Situation, Übersprungbewegungen hervorzurufen. Kröten, die schon 
nach 4-5 Minuten die Häutung beendet hatten, führten ausser 
den Leerlaufbewegungen auch Übersprünge aus; sie pusteten, 
liefen unruhig umher, zeigten äusserlich unmotivierte Taxien, 
flüchteten überstürzt ohne adäquaten Feindreiz, wischten die aus¬ 
gestreckten HB aneinander oder zeigten Scharrinitien. Aufschluss¬ 
reich sind auch Beobachtungen an verkrüppelten Tieren. Ein 
Erdkrötenmännchen, dem ein Ellbogengelenk im rechten Winkel 
versteift war, führte das Einholen der Schleppe, die Stopfbewegung 
und das damit verbundene Öffnen des Mauls im Leerlauf aus. 
Die Bewegungen waren völlig wirkungslos da das Tier wegen der 
Versteifung weder die Schleppe in der Schultergegend noch das 
Maul erreichen konnte. Ein einarmiges Erdkrötenweibchen, das 
ich an einem Laichplatz gefunden hatte (vom Oberarm war nur 
noch ein wenige Millimeter langer, gut vernarbter Stummel vor¬ 
handen), holte mit dem Armstummel nach hinten aus und öffnete, 
wenn der Stummel wieder nach vorn fuhr das Maul „um“ die 
(fehlende) Armhaut ins Maul zu nehmen. Dieser mehrere Male 
hintereinander im Leerlauf ausgeführte Bewegungsablauf musste, 
da er nicht von äusseren Reizen ausgelöst sein konnte, durch innere 
Faktoren angeregt worden sein. Bei diesem Weibchen zeigte sich 
deutlich die Wirkung des „Saugschnappens“ (Grimm) : 
die Schleppe wurde, ohne dass der Arm hätte mithelfen können, 
allein durch das während des Kieferklaffens wirkende Saugen ins 
Maul gezogen. Dieses Saugen spielt auch im Beuteverhalten des 
Krallenfrosches eine Rolle und wirkt ebenfalls beim Fressen z. B. 
von Regenwürmern bei Kröten und Fröschen an Land, 
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Ein von einem Männchen umklammertes, nicht paarungs¬ 
bereites Erkrötenweibchen versucht nicht, das Männchen durch 
Wischbewegungen abzustreifen; das Männchen würde sich nur 
verbissener festklammern. Die Wisch bewegungen sind 
durch das klammernde Männchen gehemmt. 
Sie lassen sich auch hemmen, wenn man das Männchen durch 
eine in der Achselgegend umgebundene Schnur ersetzt. Als ein 
Krötenweibchen mit Schnurattrappe sich häuten musste, 
waren die Raffbewegungen nicht gehemmt; das Weibchen bemühte 
sich im Gegenteil, die hindernde Schnur mit intensiven Wisch¬ 
bewegungen abzustreifen. Die Attrappe erschien im Funktionskreis 
der Häutung nicht mehr als „Männchen 44 sondern eher als ein 
Stück festgetrockneter Haut. Nachdem die Häutungsstimmung 
vorüber war, blieben weitere Wischbewegungen durch die Schnur 
wiederum gehemmt. Dass die Wischbewegungen ausserhalb des 
Häutungskreises eine andere Beziehung zu dieser Attrappe haben, 
als die Wischbewegungen der Häutung, zeigt ebenfalls, dass der 
Häutung ein autonomer Instinkt und eine besondere Stimmung 
zugrunde liegt. Eine wahrscheinlich entsprechende Hemmung der 
Wischhandlung beobachtete Kuczka, wenn er ausser dem Borsten¬ 
reiz noch einen relativ grossflächigen Reiz setzte (er verwendete 
dabei einen ca. markstückgrossen Pappring). Ob diese Hemmung 
nur bei grossflächigen Reizungen bestimmter Zonen eintritt und 
in besonderem Zusammenhang mit dem Paarungsverhalten steht, 
bleibt noch abzuklären. Sehr atypisch, z. B. am Kopf des Weibchens 
klammernde Männchen lösen die Wischreaktion trotz der relativ 
grossen Reizfläche aus. 

Eine besondere Häutungsstimmung liegt auch 
dem Fressen der alten Haut zugrunde. Das Verschlingen der Haut 
ist betont langsam, nicht hastig wie bei der Nahrungsaufnahme, 
und schon das Einziehen der Schlinge und der Schleppe ist rituali¬ 
siert gegenüber dem Fressen z. B. eines Wurmes. Ob die Haut 
an sich überhaupt Bcutecharaktcr hat, konnte noch nicht mit Sicher¬ 
heit entschieden werden. Molche frassen ihre Haut nicht mehr, 
wenn die Häutungsstimmung vorüber war. Eine Aga nahm nach 
einem Unterbruch, während dessen die Häutungsstimmung 
abgeflaut war, die Jialbverschlungene Haut wieder zum Maul 
heraus und Jiess sie liegen. Frischgehäutete Hautstücke einer 
Aga wurden von Molchen verschmäht, von 2 Feuersalamandern 
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(Salamandra salamandra) zwar gepackt, aber dann wieder aus¬ 
gespuckt, von Erd- und Kreuzkröten dagegen gefressen. Auch die 
Fressbewegungen werden nicht nur durch äussere Reize ausgelöst, 
wie im Beuteverhalten, sondern können unter den oben beschrie¬ 
benen Umständen auch im Leerlauf auftreten. 

Die Molche führen beim Verschlingen der Haut die gleichen 
Schüttelbewegungen des Kopfes aus wie beim Verschlingen einer 
Beute (diese Schüttelbewegungen haben vielleicht eine ähnliche 
Funktion wie das „Totschütteln“ beim Hund). Der Kammolch 
macht beim Verschlingen der Beute wedelnde Bewegungen mit 
dem Schwanz; diese dem Beutekreis angehörenden Bewegungen 
werden ebenfalls beim Fressen der Haut ausgeführt. (Schlumpf: 
dieses Wedeln, das von der Schwanzmitte ausgeht, ist nicht 
identisch mit den undulierenden Bewegungen während der Balz, wo 
die Bewegungen von der Schwanzwurzel ausgehen. Beim Berg- und 
Streifenmolch geht auch das Undulieren von der Schwanzmitte aus.) 

Unvereinbare Instinkthandlungen schlies- 
sen sich gegenseitig aus. Tinbergen (1950, 1956) 
zeigte an der Zentrenhierarchie im Fortpflanzungsverhalten des 
Stichlingmännchens, dass sich Instinkthandlungen der gleichen 
„Stufe“, wie Brutpflage, Nisten, Balz und Kampf gegenseitig 
hemmen. Auch die Instinkthandlungen verschiedener Funktions¬ 
kreise können nicht gleichzeitig ablaufen. Bei den untersuchten 
Froschlurcharten lässt sich eine Hierarchie der Haupt¬ 
instinkte aufstellen, in der der nächsthöhere Funktionskreis 
das Verhalten des tieferstehenden hemmt; der tieferstehende kann, 
solange der höhere aktiviert ist, nicht ausgelöst werden, 
umgekehrt kann aber der dominierende Instinkt, sobald er aktiviert 
wird, in das Verhalten des tieferen einbrechen. Wie im Schlaf die 
Reize der Umwelt mehr oder weniger stark filtriert werden (Hedi- 
ger, 1954, 1955), so filtert auch der dominierende Kreis sobald 
er aktiviert wird, die Reize aus, die geeignet sind, den tieferstehen¬ 
den Kreis auszulösen. Dabei nehmen die Feindreize eine 
Sonderstellung ein. Wohl werden sie, solange ein anderer 
Instinkt aktiviert ist, ebenfalls bis zu einem gewissen Grad abge¬ 
halten; intensivieren sie sich aber, so kann die Flucht auch in das 
Verhalten der dominierenden Instinkte einbrechen. Im Bedarfsfall 
wird nicht der Fluchtkreis, sondern immer der andere unterbrochen 
(Hediger, 1937). 
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Es wurde schon erwähnt, dass durch den Funktionskreis der 
Fortpflanzung bei Bufo bufo das Häutungsverhalten gehemmt ist. 
Ebenso wird die Nahrungsaufnahme, das Wohnen gehemmt und 
die Schwelle für Fluchtverhalten hinaufgesetzt. Bei andern Arten 
ist das Dominieren des Fortpflanzungsinstinktes nicht so stark 
ausgeprägt. Wasserfrösche, Unken und Molche häuten und fressen 
auch in der Fortpflanzungsperiode (ausser während der Kopulation 
selbst) und das Fluchtverhalten ist gut auslösbar. Bei den drei 
beobachteten Krötenarten dominiert der Häutungsinstinkt über 
die Nahrungsaufnahme und das Wohnen, bzw. Schlafen. Die 
Kröte verlässt im Stadium der schwimmenden Haut das Versteck. 
Stellt man einer Kröte vor, während und nach der Häutung ständig 
Mehlwürmer zur Verfügung, so lässt sich die Umstimmung von 
Nahrungsaufnahme auf Häutung verfolgen: 

Die Kröte wendet sich noch in Stelzstellung und während der 
ersten KlafTbewegungen der Beute zu, erfährt dann aber innerhalb 
weniger Minuten eine totale Umstimmung, während der die 
Bezugswendungen und Schnappreaktionen auf Initien abge¬ 
schwächt werden und dann ganz ausbleiben. Ein Erdkrötenweib¬ 
chen, das noch 4 Minuten nach dem Einsetzen der KlafTbewegungen 
Erdteilchen aus dem Maul wischen „wollte“, die beim Schnappen 
nach einem Mehlwurm mitgekommen waren, wurde von den 
Häutungsbewegungen geradezu „überfallen“. Die Kröte konnte 
die Wischbewegungen nicht mehr normal ausführen, sondern nur 
noch in der Tönung der Häutungsbewegungen. Aus dem Aus¬ 
spucken wurde eine langsame Klaffbewegung und aus dem hastigen 
Abwischen eine ritualisierte Stopfbewegung, die nicht geeignet 
war, die Schmutzteile aus dem Maul zu entfernen. Der Schmutz 
blieb während der ganzen Häutung im Maul und wurde dann mit 
der Haut verschluckt. Für die Umstimmung ist charakteristisch, 
dass die zum noch nicht vollständig unterdrückten Funktionskreis 
gehörenden Bewegungen mit denen des dominierenden Kreises 
verschränkt, oder sogar durch diese ersetzt werden. Nach dem 
Verschlingen der Haut, manchmal schon wenn diese noch zum 
Maul herausragt, (indet die Rückstimmung statt; die während 
der Häutung abgefilterten Bewegungsreize der Mehlwürmer lösen 
das Beutcvorhaltcn von neuem aus. 

Ein ähnlicher Fall von Vermengung der Bewegungen zweier 
Funktionskreise sah ich, als eine Kröte, die schon die Stelzstellung 
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eingenommen hatte, durch Feindreize gestört wurde: die Kröte 
wich gesenkten Kopfes und mit stelzenden Schritten. Bei einem 
Erdkrötenweibchen wurde das Häutungsverhalten und das Ab¬ 
wehrverhalten gegen ein unerwünschtes Männchen gleichzeitig 
aktiviert. Das Abwehrverhalten kann durch eine Schnurattrappe 
zwar erschöpft werden, bricht aber wieder hervor, wenn die 
Kröte nach einer Pause durch Eigenbewegungen die Schnur 
neuerdings wahrnimmt. Dieses Tier nahm während den Häu¬ 
tungsbewegungen die Schnur wieder wahr und vermengte die 
dadurch ausgelösten Handlungen mit der Häutung, indem es den 
Kopf gegen einen Gegenstand stemmte und die „Unkrcaktion“ 
(Eibl) zeigte (Heusser, im Druck). Häutungs- und Feindkreis 
halten sich — wenn nur verhältnismässig schwache Feindreize 
gesetzt werden — die Waage. Der zuerst aktivierte 
Kreis dominiert. Nachdem die Häutung einmal eingesetzt 
hat, werden die Feindreize stark ab gefiltert. 

Diese Erscheinung ist besonders auffällig, wenn verschiedene 
Wildfänge dem gleichen Feindreiz, etwa einer sich nähernden Hand, 
ausgesetzt werden. Sämtliche Tiere flüchten ausser dem häutenden, 
das, scheinbar ohne den Reiz wahrgenommen zu haben, weiter¬ 
häutet. Selbst taktile Reize lösen kaum Flucht aus. Sonst scheue 
Kröten kann man während der Häutung aus dem Terrarium heraus¬ 
nehmen und auf einen Tisch setzen, wo sie ruhig weiterhäuten. 
Eine Aga-Kröte, die sich sonst durch einen Nasenstupfer für 
Minuten vergrämen liess, fuhr mit den Raffbewegungen stur fort, 
als ich ihr das Bein festhielt, um Zeit für das Bereitstellen des 
Fotoapparates zu bekommen. Während die Haut über die Augen 
herabgezogen wird, können optische Reize während wenigen 
Minuten überhaupt nicht mehr wahrgenommen werden. 

Wenn man eine Kröte lange genug zwickt, kann die Häutung 
zugunsten der Flucht unterbrochen werden. Intensive Feindreize 
hemmen das Häutungsverhalten, während auch optimale Beutereize 
wirkungslos bleiben. Wenn schwache, sonst wirkungslose Feind - 
reize noch vor dem Einsetzen der Häutungsbewegungen gesetzt 
werden, dominiert das Fluchtverhalten und die Häutung ist 
gehemmt: 

Eine Aga, die hätte gefilmt werden sollen, wurde, als die Per¬ 
forationen schon beendet waren, an eine exponierte Stelle gesetzt 
und mit einer starken Fotolampe beleuchtet. Zugleich wurde ihr 
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der Weg ins Versteck abgeschnitten. Zur Zeit, da der Einsatz des 
nun unterdrückten Häutungsverhaltens zu erwarten war, machte 
sich die Kröte mit allerlei Übersprungbewegungen Luft; sie scharrte, 
machte Wischbewegungen über die Nase und duckte sich beim 
geringsten Anlass. Nach Verlauf von zwei Stunden war die Flüssig¬ 
keit wieder soweit in den Körper aufgenommen, dass die Althaut 
festklebte und bis zur nächsten Häutung liegen blieb. (Bei der 
nächsten Häutung wurden beide Schichten sauber abgehäutet, 
ohne dass sich weitere Komplikationen einstellten.) Ein Konflikt 
zwischen Häutung und Flucht kam bei einer Aga zustande, die 
beim Auspacken nach einem längeren Transport gerade im Zustand 
der schwimmenden Haut war. Ins Terrarium gesetzt, führte sie 
zuerst Übersprungbewegungen aus; sie schnaufte, scharrte, machte 
Augenschlussreaktionen und rieb sich mit der Hand über die Nase. 
Dann setzten die Raflbewegungen der HB ein. Nach wenigen 
Bewegungen brach wieder die Fluchterregung durch; die Aga 
versuchte das Terrarium zu verlassen. Auf der Flucht wurde sie 
wieder von den Häutungsbewegungen „überfallen“, nahm die 
Stelzstellung ein, raffte weiter usw. 

Bei der Erdkröte ergibt sich aus diesen Beobachtungen folgende 
Reihenfolge für das Dominieren der berücksichtigten Funktions¬ 
kreise: 



Fortpflanzung 
Häutung — Flucht 
Nahrungsaufnahme 
Wohnen 


Dass die Nahrungsaufnahme über das Wohnen dominiert, 
geht daraus hervor, dass man jede nicht vollständig gesättigte Kröte 
mit Mehlwürmern aus dem Versteck locken kann. Selbst schlafende 
Kröten werden durch Mehlwurmgeruch geweckt (Heusser, 1958). 


ZUSAMMENFASSUNG 


Die aktive Häutung der Froschlurche bestellt aus ritualisierten 
Wischbewegungen der Hinter- und Vorderbeine und aus dem 
Verschlingen der Haut, das aus dem Beutekreis ,,übernommen” ist. 
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Es besteht ein feines Zusammenspiel zwischen physiologischen 
Vorgängen (dem Unterfliessen einer Flüssigkeit aus den Schleim¬ 
drüsen, die die alte von der neuen Haut trennt und die Ausbildung 
von Perforationslinien, welche die alte Haut bestimmten „Nähten“ 
entlang teilen) und den Bewegungskoordinationen. Wenn das 
Häutungsverhalten durch einen andern Funktionskreis gehemmt 
wird, tritt nur die physiologische Ablösung der Althaut ein (passive 
Häutung). Anders als die Froschlurche häuten sich Molche, Eidechsen 
und Schlangen mit relativ unspezifischen Verrenkungen. An Stelle 
der starren Bewegungskoordinationen tritt eine gerichtete Bezug¬ 
nahme auf die Umwelt. Die auf das Subjekt bezogenen Häutungs¬ 
bewegungen der Froschlurche sind für taxonomische Vergleiche 
ungeeignet. Das Häutungsverhalten muss als einem autonomen 
Hauptinstinkt zugehörig betrachtet werden; es setzt sich nicht 
aus den Funktionskreisen des Wisch- und Fressverhaltens zusam¬ 
men. Die Häutungsbewegungen der Froschlurche werden durch 
innere und äussere Reize ausgelöst; die Annahme eines bestimmten 
aktionsspezifischen Erregungsquantums wird gestützt. Während 
der Häutung werden Beute und z. T. auch Feindreize abgefiltert. 
Intensive Feindreize können dagegen die Häutung unterbrechen. 
Es werden Beispiele von Konflikten zwischen verschiedenen Funk¬ 
tionskreisen angeführt. 


LITERATUR 

Bastock, M., D. Morris and M. Moynihan. 1954. Some comrnents oji 
conflict and thwarting in animals. Behaviour 6: 66-84. 
Birkenmeier, E. 1954. Beobachtungen zur Nahrungsaufnahme und 
Paarungsbiologie der Gattung Bornbina. Verh. d. ZooL- 
Bot. Ges. Wien. 94: 70-81. 

Dickerson, M. G. 1931. The Frog Bock. New York. 

Eibl-Eibesfeldt, I. 1950. Ein Beitrag zur Paarungsbiologie der Erd¬ 
kröte. Behaviour 2: 217-236. 

— 1951. Nahrungserwerb und Beuteschema der Erdkröte. Behaviour 4: 

1-35. 

— 1952. Vergleichende Verhaltensstudien an Anuren; 1. Zur Paarungs¬ 

biologie des Laubfrosches (Hyla arborea LJ. Z. Tier- 
psychol. 9: 383-394. 

Freytag, G. E. 1954. Der Teichmolch. Wittenberg Lutherstadt. 
Frommhold, E. 1954. Heimische Lurche und Kriechtiere, ebenda. 


822 


H. HEUSSER 


Grimm, H. 1952. Beobachtungen über Bewegungsnormen , Ernährung und 
Fortpflanzungsoerhalten des Krallenfrosches. Ein Beitrag 
zur vergleichenden Verhaltensforschung bei Anuren. 
Z. Tierpsychol. 9: 230-244. 

Hediger, H. 1937. Die Bedeutung der Flucht im Leben des Tieres und die 
Beurteilung tierischen Verhaltens im Experiment. Natur- 
wiss. 25: 185-188. 

— 1954. Skizzen zu einer Tierpsychologie im Zoo und im Zirkus. 

Zürich. 

— 1955. Tiere im Schlaf. Basel. 

Heinroth, 0. 1929. Über bestimmte Bewegungsweisen der Wirbeltiere. 

Sitz. Ber. Ges. Naturforsch. Fr. Berlin Jg. 1929: 333-342. 
Heusser, II. 1958. Zum geruchlichen Beutefinden und Gähnen der 
Kreuzkröte (Bufo calamita LaurJ. Z. Tierpsychol. 15: 
94-98. 

— (im Druck). Instinkterscheinungen an Kröten unter besonderer 

Berücksichtigung einer Analyse des Fortpflanzungs¬ 
instinktes von Bufo bufo L. Ebenda. 

Hinde, R. A. 1953. Appetive behaviour, consummatory act and the 
hierarchical Organisation of behaviour — with special 
reference to the Great Tit (Parus major). Behaviour 5: 
189-224. 

Hinsche, G. 1923. Über Bewegungs- und Haltungsreaktionen bei Kröten. 
Biol. Z. Bl. 43: 16-26. 

— 1926. Untersuchungen über den Augenschlussreflex bei Bufo 

vulgaris und einige seiner Beziehungen zu andern Reak¬ 
tionen. ebenda 46: 742-747. 

Jungfer, W. 1954. Die einheimischen Kröten. Wittenberg Lutherstadt. 
König, D. 1942. Über die Knoblauchkröte (Pelobates fuscus LaurJ Aus 
d. Heimat 55: 100-106. 

Kuczka, H. 1956. Verhaltensphysiologische Untersuchungen über die 
Wischhandlung der Erdkröte (Bufo bufo LJ. Z. Tier¬ 
psychol. 13: 185-207. 

Lorenz, K. 1937. a) Über den Begriff der Instinkthandlung. Folia Bio- 
theor. 2:18-50. 

— 1937. b) Über die Bildung des Instinktbegriffes. Naturwiss. 25: 

289-300, 307-318, 324-331. 

1950. The comparative method in studying innate behaviour patterns. 
Symp. Soc. exp. Biol. 4: 221-268. 

Brecht, II. 1952. Über das angeborene Verhalten von Tieren. Versuche 
an Springspinnen (Salticidae) . Z. Tierpsychol. 9: 
207-230. 

Rüssel, W. M. S. 1955. Experimental studies oj the reproductive behaviour 
of Xenopus laevis. 1. The control meclianisms jor 
clasping and unclasping and the specificity oj hormone- 
action. Behaviour 7: 113-186. 




ZUM HÄUTUNGSVERHALTEN VON AMPHIBIEN 823 

Scharrer, E. 1934. Zwischenhirndrüse und Häutung bei der Erdkröte 
Bufo vulgaris. Verh. Dtsch. Zool. Ges. 36: Zool. Supp]. 7, 
23-27. 

Smith, M. 1954. The British Amphibians and Reptiles. London. 
Tinbergen, N. 1940. Die Über Sprungbewegung. Z. Tierpsychol 4: 1-40. 

— 1950. The hierarchical Organization of nervous mechanisms under- 

lying instinctive behaviour. Svmp. Soc. exper. Biol. 4: 
305-312. 

— 1956. Instinktlehre. Berlin u. Hamburg. 



